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Ca¥cium carbonate deposition in the Haptophyta， Chlorophyta， Rhodophyta， Phaeophyta 

and Charophyta is described from several points of view. Anatomical studies of many 
ca¥careous marine algae have shown that calcification is initiated intracellularly (cocco・

lithophorids) or in a semi-enclosed space， i. e. in the intercellular space (Halimeda， Coral-
linaceae， Galaxaura， Liagora and Padina) or in a thickened cell wall (Acetabularia). A 

carbonic ion-concentrating system is coupled with photosynthetic CO2 fixation. An increase 

in pH of the semi-enclosed medium is caused by photosynthesis， resulting in the formation 
of carbonic ions from bicarbonate ions. Calcifications of Halimeda and Chara， and possibly 
of most other algae depend on this process. A calcium-transport system is expected 
to occur especially in intracellular calcification such as coccolith formation (coccolitho・

phorids)， but no Mg2+-Ca2+-ATPase (Ca2+-pump) has been found in calcareous algae including 
coccolithophorids. Calcium-binding substances such as acid polysaccharides in the intercellular 
space or cel1 wal1 seem to play an important role in the polymorphism of the CaC08 de-

posited. A coccolith-polysaccharide of coccolithophorids and alginic acid of Corallinaceae 
may form calcite characteristic of these algae in spite of the presence of Mg2+ in the 
medium. However， the aragonite-inducing property of Mg2+ predominates in aragonite-
depositing marine algae (Halimeda， Acetabularia， Galaxaura， Liagora and Padina). 
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藻類のなかで藻体に多量の CaC08を沈着する藻は，

総称して石灰藻 (Calcareousalgae)と呼ばれている。

分類学的には，藍藻，渦鞭毛藻，ハプト藻，紅藻，褐

藻，緑藻，車軸藻等，種々の植物門に広く分布してお

り (BOROWITZKA1977， 1982a， b， PENTECOST 1980)， 

互に類縁関係が乏しいことから見て，それぞれの石灰

藻はそれぞれ独自に石灰化する能力を獲得したものと

考えられる。 これらの藻， 例えば，紅藻サンゴモ科

や，緑藻サボテングサ属等の石灰藻が形成する多量の

CaCOaは，サンゴ礁形成に重要な役割をもち(GOREAU

1963)，また，世界の海洋に広い分布域をもっハプト藻

の円石藻類は，中生代白亜紀の石灰岩を形成したと考

えられている (BLACK1965)。この様に石灰藻は生態

学的にも，地球化学的にも，重要な意味をもっ藻である。

これら石灰藻の石灰化機構を解明するには，少なく

とも (1)石灰化部位へどのようにして， Ca2+や C082ー

が供給され濃縮されるか， (2)CaC08結晶の核となり，

その生長を助ける物質が存在するか，またどの様にし

て結晶形(方解石，アラレ石及びパテライトのいずれ

か)が厳密に規定されるのか，(3)石灰化を阻止する機

構，等について明らかにしなければならない。これは

単に藻の石灰化に留まらず，動物を含めた生物界の石

灰化機構を解明する上で共通した問題である。これま

でに蓄積された動・植物の石灰化部位の構造や微細構

造の知見は，上述の諸問題を解決する上での重要な手

掛かりを提供しつつある。
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著者らはこの論文では，主な石灰務の石灰化がE主体
のどの様な部位で開始され進行するかについて， これ

までに得られている形態学的知見を述べたし、。また光

合成及び Ca輸送系が*Jiiの石灰化とどの般にl民l:iiliして

いるか，更に石灰化部{立の有機物質の性質と石灰化と

の1*1:iiについても解説したL、。なお，石灰誌に関する

幾つかの総説が岡崎 (1979)，オーストラリアの BORO-

WITZKA (1977， 1982a， b)，イギリスの PENTECOST

(1980)によ って既に手?かれているのでそれらも参照

されたし、。

L ハプ ト藻 (Figs1-2) 

石灰化開始部位 .こ の植物門に属する Frl石部 (Coc-

colithophorids)は，単細胞性の石灰藻である。室内で培

養され，石灰化機械の研究によくJlh、られている種に，

Emiliania huxleyi， Cricosphaeγa (= Himenomonas) 

carteraeがある。これらの穫は，細胞の外側にココリ

ス (coccolith，直径約 1μm)と呼ばれる CaCOsと

有機物から成る殻をつける。ココリスは，制Jl包表而に

付着しているので，一見その部位で石灰化が進行した

かの悌に見える。 しかし実際には細胞内のゴノレジ体

由来の小胞(ココリス小胞)で形成され，細胞外へ事jI

し/1:1される (WILsUR and WATABE 1963， OUTKA 

and WILL1AMS 1971， その他多数)0 Fig. 1は C.

carteraeのココリス形成過程を;様式的に示したもの

① 

である。まず小胞中で有機物質からなる殺が作られ，

これにココリソゾームと呼ばれる 小穎粒(直径約

25 nm)の千!訴後 CaCO，が沈おしてココリスが完成

される。 ココリソゾー ムを分析m'~1!:子顕微鋭で分析し

た結果， 多idのCaが検出されている (VANDER WAL 

et al. 1982)。ただ E.huxleyiにはこの様な小頼粒

は餓祭されていなし、。C.carteraeには， ココ リλ と

は別に石灰化していない殻も作られるので， 細胞表

面には 2種の殺が付着することになる。ココリスの形

態は種によ って異なるが，これは細胞内の特殊な小胞

がココリス形態を厳密にiljiJ飼lしているためと思われる。

細胞内で布灰化が進行する務は他に例を見なし、。 Fig.

2は， C. roscof!ensis var. haptonemofera (INouE 

and CHlllARA 1979)の走査型電顕像である。 ココリ

λの表面に方解石の結品が見られる。

光合成との関連 :ココリス形成が光依存性を示すこ

とは，E. huxleyi (PAASCHE 1964)や C.carteγae 

(VAN DER WAL et al. 1982)でよく知られている。

PAASCllE (1964)はこの現象を石灰化と光合成を共役

させる次式で説明しようとした。 HC03-→COa OH-

'(1) (光合成)， HCOょ+OH-→COl-+H20・ー(2)

しかしココリス形成能を失 った変異~(も光合成の炭

素淑に HC03ーを使って，正常のものとほとんど変らぬ

速度で光合成を行うことから，上記反応が石灰化にA

Fig. 1. Schematic diagram of coccolith formation in Cricospaeγa carterae. Coccoliths are 

formed intracellularly in the vesicles originated from Golgi-body. C， coccolith; Ch， chloroplast; 

Cv， coccolith vesicle containing basal plate and coccolithosomes; G， Golgi-body， N. nucleus; Vc， 

vesicle containing coccolithosomes. Scal巴 =1μm. Fig. 2. Scanning electron micrograph of C. 

roscof!ensis var. haptonemo!era. Scale =1 f1m. 
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要な反応であるにしても，この反応のみでは石灰化反 となり. 最終的には細胞間隙を理め尽くす (Figs5， 

応を説明できないことが明らかになっている (PA- 6)。細胞壁そのものは石灰化しない。上述の過程は藻

ASCHE 19臼)。 体の先端(第一節間部)の若い組織で開始され，組織

Ca輸送系:この藻の石灰化開始部位が細胞内であ の成熟に伴なって進行し終了する。 Fig.7はウチワサ

ることから，海水中から細胞内へ，またココリス小胞内 ポサングテ (Halimedadiscoidea)の細胞間隙に沈着-

へどの様な仕組みで Ca2+が輸送されるかが従来から した針状結晶の走査型電顕喚である。石灰化が完了し

注目されてきた。 C.carteraeで，光照射時のみ細胞 た部位の形態については多くの報告がある(例えば，

内へ Ca2+が取り込まれるといった報告もある (ARIO， BOROWITZKA et al. 1974， 岡崎ら 1977，BOHM et 

VICH and PIENAAR 1979)。著者らは動物細胞(例え al. 1978， BOROWITZKA 1982a)。

ば，赤血球細胞膜，筋小胞体膜等)に見られる Ca2+活 光合成との関連 BOROWITZKA and LARKUM 

性化Mg2+依存性 ATPase(Ca2九ポンプ)を C.ros・ (1977)は藻体先端の若い組織で，藻体表商の小褒が

coffensis var haptonemoferaで探したが，その様な 互に融着して海水から隔離された細胞間際を形成し，

酵素活性を見い出すことが出来なかった (OKAZAKI かっその葉緑体が成熟すると石灰化が開始されること

et al. 1984)。また，その様な酵素は植物細胞ではま，だ を明らかにした。また生理学的な研究から.附所に

発見されていない (HODGES1976).しかし， Mg2七依 比べて明所では石灰化が促進される ζ と，その促進

存性又は Ca2+ー依存性ATPaseの活性は認めることが の程度は光合成速度に比例することをつきとめた。こ

出来た。酵母細胞の液胞膜には， Mg2+ -A TPaseの働 れらの事実は，細胞間隙といった半閉鎖空間における

きで H+を濃縮する働きがあり(H+ーポンプ)， この 炭酸の平衡と石灰化及び光合成が密接に関連すること

濃縮された日+が液胞外へ流出するのに共役して Ca2+ を示している。そこで彼等は半閉鎖空間で，光合成に

が取り込まれる機構 (H+/Ca2+対向輸送系)が知られ より CO2が園定消費された場合，炭酸平衡がどの様

ているので (OHSUMIand ANRAKU 1983)，円石藻 に変化するかを PARK(1969)の式を用いて理論的に

の液胞， 又はココリス小胞にはこの様な Ca輸送系 解析しサボテングサの石灰化機構の 1つのモデルを

がある可能性も考えられる。 提唱した。また実験によりそれを或る程度証明した

CaCOs結晶・有機纂質:ココリスを構築するCaCOs (BOROWITZKA and LARKUM 1976b， c， BOROWITZKA 

はすべて方解石である。藻体からココりスが単離され 1982b)oFig. 8は海水及び淡水の pHと炭酸の 3っ

これから Ca2+を特異的に結合する酸性多糖が抽出さ の分子種 (C02，HCOs-， COS2-)の存在比の関係を示

れた (DEJONG et al. 1976)。ココリスはほぼこの多 す。図から，海水の pH.(8.2)が上昇するに伴って

踏と CaCOs結品から構築されており，かっ CaCOs結 HCOs-が減少し COS2-が増加ずることが判る。光

品の芯となっているらしい。この Ca2+結合多糖は，ガ 合成で CO2が半閉鎖空間から消費され続けると，3 

ラクチュロン酸をかなり含み(約20%w/w)，それ以外 つの分子種がどの様に変化するかを推定したものが

に， 11種の中性糠及びそのメチル化糖を含む極めて複 Fig. 9である。 CO2の固定(または HCOs-を細胞内

合性の高いものである (FICHTINGER-SCHEPMANet に取込み HCOs-→ COdOH-の反応で CO2を光合

al. 1979)。この多糖を使って invitroでCaCOsを形 成に用いて余った OH-の細胞外への排出)によって

成する実験が試みられている (BORMANet al. 1982)。 全炭酸 (EC02)は減少するにもかかわらず， pHと

2.緑藻 COl-は著しく増加することが予想される。ウチワサ

(1)サボテングサ属 (Figs3-9) ポテングサや Halimedatunaなどセの細胞間際では

石灰化開始部位:多核巨大細胞で，管状糸が集まり まさに Fig.9に示された様な炭酸平衡が起きている

藻体が構築されているので，細胞間際が良く発達して らしい。この様な局所的な pHの上昇，つまり COS2-

いる (Fig.3)。 この間隙は細胞外ではあるが，藻体 の増加は海水と接する藻体表面では殆んど期待出来な

内部に相当し，海水とは隔離された半閉鎖空間であり， い。

石灰化はこの特殊な空間で起こる。まず徴小な結
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Figs 3-6. Schematic diagrams of calcification processes in Halimeda (OKAZAKI 1979). Cr， arago-
nite crystal; Cw， cell wall; ICS， intercelllllar space; U， utricle. Fig. 3. Structur巴 ofthallllS of 
H. discoidea. Scal巴 =100μm. Fig. 4. Small crystals on the pilose layer of 日lamentwall of 
the subapical segment. Fig. 5. More advanced stage of crystal development. Fig. 6. N巴巴dle-
shaped aragonite crystals日lIingthe ICS. Fig. 7. Scanninq-electron micrograph of needle-shaped 
crystals in the ICS of H. discoidea. Scale =1μm. Fig.8. Helative proportion of CO2(+ト12C03)， 
I-IC08- and CO;-with changing pH in seawater (sw) and fresh water (fw) (BOROWITZKA 1982b). 
Fig. 9. Calculated effects of removal of CO2 from a closed seawater system. The figure shows 
the effect of removing 0.05 mM increments of CO2 by photosynth巴sis(BOROWITZKA and LARKU~l 
1976b) "' 



332 OKAZAKI， M. and FURUYA， K. 

ていなL、。

CaCOs結品・有機基質:針状(長さ約 3-5μm，帽

約 0.2μm)を呈したアラレ石である。前述の機に石

灰化開始部位には繊維状物質が存在するので，この物

質が石灰化を誘導する核として作用すると思われる。

しかしその化学的性質については不明である。細胞壁

からはウロン酸と硫酸基を含む Ca2+結合能をもった

多糠が抽出されており，細胞壁中の CaZ+プールに一

役を演じている可能性も指摘されている (BOHMand 

GOREAU 1973)。中原ら (NAKAHARA and BEVE-

LANDER 1978) はミツデサボテングザ (HaUmeda 

incrassata)の針状結晶は有機物の翰 (envelope)で

覆われていることを見い出した。この様な絹は以前か

ら軟体動物の貝殻において，真珠層のアラレ石結晶の

囲りに知られており，結品生長を助けるものと考えら

れている(中原 1981)。しかしサボテングサの場合は，

結晶表面への有機物の単なる吸着であるとも言われて

いる (BOROWITZKAand LARKUM 1977)。

(2)カサノリ属 (Figs10-16) 

石灰化開始部位:この穫も多核巨大細胞である。先

端生長し，柄においては ageの若い先端から ageの

進んだ基部に向かつて細胞壁内で石灰化が進行するこ

とが判った.培養したホソエガサ(Acetabulariacaly-

culus)の傘形成直前の幼藻体 (Fig.10)の柄の石灰

化過程を模式的に示したのが Figs11-14である (0-

KAZAKI and KATSUMI 1984)。柄の先端部 (Fig.10， 

矢印A)では壁は石灰化していないが，石灰化誘導物

質と思われる電子密度の高い物質が壁中に分泌される

ことが明らかになった (Fig.11)。この物質は ageの

少し進んだ部分では結晶を誘導して微小な結晶の集合

体と思われるイガグリ状の構造物(直径約 0.8μm)

を形成する (Fig.12)。柄の中間部 (Fig.10，矢印B)

の壁では，前述のイガグリ状構造物から頼粒状(直径

約 0.2μm)の結品が形成される (Fig.13)。柄の基

部 (Fig.10，矢印C)では，結品は更に生長するが，

あるものはしばしば互に融合して結晶塊(最大長径約

0.5μm)を形成する。こうして柄の基部では石灰化は

完了するが，壁中に次々と分泌される前述の特殊な物

質の働きによって壁の中層は大小の結晶で埋め尽くさ

れる (Fig.14)。しかし壁の外層には石灰化は見られ

ない。この様な石灰化過程は自然に生育するカサノリ

(A. ryukyuensis)の柄においても観察された(岡崎・

伊佐，未発表)0Fig. 15は壁中の前述のイガグリ状の

徽結晶の集合体の，また Fig.16は石灰化の完了した

農の透過型電顕像である。

光合成との関連:柄の石灰化と墜の厚さとの聞には

密接な関連があり，基部における壁の厚さが 15-22

flm程度に達しないと，石灰化誘導物質の分泌はあっ

ても Figs13，14に見られる様な CaCOs結晶の沈着

は起きない (OKAZAKI and KATSUMI 1984)。また

Figs 14，16が示す様に，石灰化が完了した柄でも壁

外層は石灰化しないままで残る。これらの事実は肥厚

した細胞畿の中，内層は一種の半閉鎖空間に相当する

と考えれば説明できる。つまり光合成に伴った pHの

上昇，COl-の増加が起こり，これが石灰化に貢献す

ると恩われる。しかしこれを証明した生理学的研究は

まだ無い。

Ca輸送系:海水から拡散によって細胞壁へ供給さ

れると思われる。

CaCOs結品・有機基質:粒状のアラレ石(直径 0.1

-0.5 flm)である。細胞壁中へ分泌される前述の物質

の化学的組成は不明であるが，未染色で志電子密度が

高<，分析用電子顕微鏡で分析すると Caが多量に検

出されるので， 一種の Ca2+ 結合物質かも知れない

(岡崎・勝見，未発表)。 カサノリの細胞畿はマンナ

ンが主成分であるが，酸性多糖も存在するので (PUI-

SEUX・DAO1970)，後者と石灰化との関連に興味がも

たれる。

(3)ハゴロモ属，ウスガザネ属

この仲間は細胞間際が主な石灰化部{主であるが，小

漢の肥厚した細胞壁の一部にも石灰化が見られる

(BOHM et al. 1978)。結晶はすべてアラレ石で細胞間

際、に沈着したものは針状を，壁のものは粒状を呈す

る。石灰化過程を追跡した報告はまだ無いが，サボテ

ングサ属やカサノリ属のものと同様な機構で石灰化が

起こるものと恩われる。

3.紅藻

(1)サンゴモ科 (Figs17-22) 

石灰化開始部位:これらの藻は細胞壁が完全に石灰

化する。細胞間隙は殆ど存在しないが，やはり石灰化

が見られる。石灰化過程を有節サンゴモ亜科のオオシ

コロ (Serraticardiamaxima)で追跡すると， 藻体

先端(第一節間部の先端)の最も ageの若い部分で

石灰化が開始される (MIYATAet al. 1980) (Fig. 

17)。分裂細胞近隣の組織の細胞間際にまず大小の小

胞が集まり (Fig.18)，小胞が消えるに伴って徴小な

稼状の結晶が出現する (Fig.19)。この結晶は細胞間

際の有機物質中で形成され，生長するものと思われる。

石灰化は細胞の ageと共に進行し， 細胞間隙及び細

胞壁は穎位状の CaCOs結品で埋め尽くされる (Fig.
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Figs 10-14. Sch巴町laticdiagrams of calcification processes in the stalk of Acetabularia. Bu， 

bur-like calcified body; Ch，じhloroplast;Cr， aragonite crystal; Cw， cel1 wal1; Eb， electron-dense 

material; Iw， inner cel1 wal1; Ow， outer c巴11wall. Fig. 10. Young habit of A. calycuLus. Scale 

=1 cm. Fig. 11. Secretion of electron.dense material from the cytoplasm into inner c巴11wal1 near 

the tip of the stalk (A in Fig. 10). Larg巴 amountsof Ca wer巴 detectedin the material by X-ray 

microanalysis. Fig. 12. Bur.like calcified body in the cel1 wal1 near A in Fig. 10， but at more 

basal part of the stalk than in Fig. 11. Fig. 13. Smal1 aragonit巴 crystalsin the cel1 wal1 at the 

middle part of the stalk (B in Fig. 10). A c1uster of smal1 crystals is formed from a bur-like 

body. Fig. 14. ルlatureand calcified cel1 wal1 at the basal part of the stalk (C in Fig. 10). Not巴

an outer CaC03.free wal1 layer. Fig. 15. Transmission electron micrograph of bur.like body in 

the cel1 wal1 of the stalk of A. calyculu.s. Note minute crystals on the surface of the body. No 

staining. Scal巴 =1μm. Fig. 16. Transmission electron micrograph of th巴 heavily calcified c巴11

wal1 of the stalk of A. calyculu.s. No staining. Scale = 10μm 



334 OKAZAKI， M. and FURUYA， Jく.

Figs 17-20. Schematic diagrams of calcification processes in Corallinaceae (OKAZAKI 1979). Ct， 

cortical tissu巴; Cr， calcite crystal; Cw， cell wall; ICS， intercellular space; Mt， medllllary tisslle; 

V， vacuole; Ve， small vesicle. Fig. 17. Longitudinal section of a terminal segment of Serrati. 

cardia maxima. Scale = 1 mm. Fig. 18. Small vesicles accumlllated in the ICS of th巴 Sllt】apical

cell (A in Fig. 17). Fig. 19. Rod.shaped crystals in the ICS of the sllbapical cell. Fig. 20 

Heavily calci自edICS and cell wall. Figs 21-22. Scanning electron micrographs of calcilied ICS 

ancl cell wall of S. I'naxima (Fig. 21; cortical cell) ancl Lithophyllum oka間 urai(Fig. 22; cell in 

perithallum). Scale =1 μm (Fig. 21)， 5μm (Fig. 22) 

20)。結日沈去に先立って紺l胞間際に出現する小胞は， 光合成とのl長l:lli・明所と 11i'ii9iでの石灰化速度を比較

骨形成等で観察されている基質小JJ包(matrixvesicle) すると， 切所で数倍促巡されると L、う報告 (1!liIIIJr.jら

(小沢 1975) と同じも のかどうかは不明である。Fig. 1970)及びその促:illi程度はイT節サンコモ類の礎体先端

21 はオオシコロの石J!k.化した細胞蛍の走査型~12顕{象 から基部に向か つて生理学的勾配があり， ageの若レ

を示すo 1!\~ 自↑Jサンコ' モIJl~科の石灰化も有ffiJのも のと同 biWH部程促進されるとし、う靴作(P8ARS81972， BORO-

様に進行するものと考えられる。Fig.22 は 1!\~ í'iト1 ン WITZKA 1979， LA V8LL8 1979)， また光合成H寺の

ゴモTIE手|のヒライボ (Lithoρhyllumokα1nU1'ai)の走 pHの上昇と CO}-の増加がイ-j1.天化の促進と街援にIxl

:ot型電顕{象である。 辿しているこ とを論じたも の (SMITI-Iand ROTll 1979， 
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BOROIVITZI<A 1981 ) など多くの~t .fln学的な研究があ

る。これらの必は海水より HC03- を細胞1)'1に取 り込

み， HC03-→CO2+Oトlーの反応により CO2 を光合成

の基nとして利用し話Ij産物の 01-1ーをー艇のま1:'閉鎖

常川である創11包間隙又は細胞ぽへ局所的に捌 111して，

海水から鉱i放で供給される I-IC03- を;tに解縦して

CO}-を形成するのではないかと忠われる。つまり前

述のサボテ ングサ属の細胞IBJ隙におけるわ灰化機構が

ほぼそのままあてはまると思われる。

-・・・・・・圃.

⑫ 
l cs 

Ca輸送系:著者の一人岡崎 (OKAZAKI1977)は

サンゴモ利行灰淡に Ca2+活性化 ATPaseを見い 出

しているが，そのl動き及び細胞内の局在性は不明であ

る。l狗述の様に，!il天化は細胞壁及び細胞間際で起こる

が， このi'.l1(¥/:f主千十回炭酸イオン (HC03-，COl-) や

Ca2+が細胞慢を介して鉱散によ って供給されうるとド

閉鎖空IHJと与・えることができるので Ca2+の能!fib輸

送を必要としないかも知れなL、。

CaC03 結品 ・有機An:Mgを含む方解石で粒状

Figs 23-27. Schematic diagrams of calci日cationprocesses in Galaxaura. Cr， aragonite crystal; 

Cw， cell wall; Ep， epidermal cell; ICS. intercellular space. Fig. 23. Longitudinal section of a 

terminal segment of G. fasμgiala. Scale = 200μm. Fig. 24. Detailed structure of region A in 

Fig. 23. Note the ¥¥'ell-d巴V巴lopedICS separated from the external sea¥¥'ater by a layer of epidermal 

C巴Ils. Fig. 25. Fibrous mat巴rialfilling the lCS of the yOllng cortical tisslle (A in Fig. 23). Fig. 

26. Aragonit巴 crystalsin the ICS and cell ¥¥'all of the young cortical tisslle (A in Fig. 23). Fig. 

27. 1-1巴avilycalci自edICS of the matllre cortical tissu巴(8in Fig. 23). Note partially calcifiecl cell 

¥¥'all. Fig. 28. Transmission electron micrograph of the matur巴 corticaltisslle (8 in Fig. 23) of 

G. fastigiata. No staining. Scale =5μm. Fig. 29. Scanning electron micrograph of granular 

aragonite crystals in the ICS of the mature cortical tissue (8 in Fig. 23) of G. fasligiala. Scal号

=0.5μm 
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を呈する (Figs21，22)。細胞壁に Ca2+の大きなプー

ルが存在すること， またこれは主に壁の Ca2+結合

物質に基くものであることを BOROWITZKA (1979) 

が指摘した。著者ら (OKAZAKIet al. 1982)がその

ような物質を探したところ，オオシコロ， ミヤベオコ

シ (Lithothamnionjaponica)等のサンゴモ科石灰

藻にアルギン酸が見つかった。またこのアルギン酸が

石灰化部位に局在していることも組織化学的手法によ

って明らかになった(岡崎ら 1984)。なおアルギン酸

は褐藻の特徴的な細胞間物質として従来から良く知ら

れていたウロン酸多糖であり，褐藻以外の藻で発見さ

れたのはこれが設初である。この紅務アルギン酸を使

ってシリカゲル法 (NICKLand HENISCH 1969)を用

いて invitroで CaCOs形成実験を試みたところ，

強力なアラレ石誘導能をもっ Mg2+(KITANO and 

HOOD 1962)存在下でも，アルギン酸を添加すれば方

解石が形成されることが判った(和田ら 1984)。この

事実は+ンゴモ科石灰藻の結晶が Mgを含む方解石

であること (GOLDSMITHet al. 1955)から見て重要

である。

(2)ガラガラ属 (Figs23-29) 

石灰化開始部位:著者ら (OKAZAKIet al. 1982) 

はガラガラ科のガラガラ (Golaxaurafastigiata)に

ついて調べた。その結果，この藻においても藻体先端

の最も ageの若い部位で石灰化が開始されることが

判った (Figs23， 24) 0 CaCOs結品はこの部位の良く

発達した細胞間隙の有機物質の上にまず出現し (Figs.

25，26) ，細胞の成熟に伴って細胞間際を完全に埋め尽

くし，最終的には細胞壁にも石灰化が及ぶ (Figs26， 

27)。この様に石灰化が開始される細胞間隙は一層の

表皮細胞で外部海水から隔離された半閉鎖空間であり，

藻体表面は決じて石灰化しない。 Fig.28は石灰化が

完了した細胞間隙と細胞壁の透過型電顕像を， Fig.29

は細胞間際の粒状結品(直径約 0.05μm)を走査型電

顕で観察したものである。

光合成との関連:この藻の石灰化と光合成との生理

学的関係を論じた研究は無い。しかし石灰化開始部位

が良く発達した細胞間際であること，その近隣には成

熟した葉緑体をもっ細胞が分布することから，前述の

緑藻サボテングサ属に見られる機構で石灰化が進行す

ると考えられる。

Ca輸送系:細胞壁を介する拡散によるものと思わ

れる。

CaCOs結晶・有機基質:粒状(直径約 0.05μm)の

アラレ石である。最初の CaCO早結晶は細胞間隙中の

有機物質上に出現する。この有機物質の高電子密度部

分を分析用電子顕微鏡で分析すると， Caと共にSが

検出されるので (OKAZAKIet al. 1982)，硫酸基を

もっ酸性多糖が結晶形成と生長に関与する可能性もあ

るが，詳細は不明である。

(3)コナハダ属 (Figs30-34) 

石灰化開始部位:白戸 (1984)は著者らと共にベニ

モヅク科のケコナハダ (Liagorafarinosa)の石灰化

過程を調べた。務体は髄部と皮層部に分化し，皮層部

は同化系から成る光合成組織であり，細胞間隙が良く

発達している (Fig.30 c)。皮膚部の若い細胞の周辺

には，多糖類と思われる物質が分泌され (Fig.31)， 

この物質が互いに接する間隙にまず微小な結品が出現

する (Fig.32)。その後，細胞の肥大に伴って細胞間

際は針状結品(長さ約 1μm，幅約 0.1μm)で埋め尽

くされる (Fig.33)。細胞壁には石灰化は見られない。

髄部近隣の細胞間隙も石灰化するが，この部位の結晶

は皮層部のものに比べて繊細である(長さ約 lμm，

幅約 0.05μm)o Fig. 34は皮膚部の細胞間隙に沈着

した針状結晶の走査型電顕像である。

光合成との関連:石灰化が開始され進行する皮層部

の細胞間際は，海水から隔離された半閉鎖空間である。

同化組織の光合成がこの空間の石灰化に大きく寄与す

ることは間違いない。これは石灰化開始部位付近には

成熟した葉緑体をもっ細胞が存在することや，光合成

組織である皮層部の結晶は髄部近くのものに比べて良

く生長していること等からも示唆される。

Ca輸送系:海水より拡散によって供給されると恩

われる。

CaCOs結晶・有機基質:すべて針状(皮層部:長さ

約 lμm，幅約 0.1μm;髄部:長さ約 1μm，幅約

0.05μm)のアラレ石である。紅藻で針状結晶を沈着

するのはこの仲間に限られる。白戸 (1984)は，石灰

化した細胞間降、に酸性多糖が分布することを明らかに

し，この多糖を単離して invitroでの CaCOs沈着

に及ぼす影響について前述のシリカゲル法で検討した。

その結果，この物質はアラレ石を誘導する能力がない

ことがわかった。恐らくは Ca2+と共に細胞間際に拡

散してくる Mg2+の働きによってアラレ石が形成され

ると思われる。現時点では方解石を誘導する物質はあ

ってもアラレ石を誘導する物質が見つかっていないこ

とは注目に値する (KITANOet al. 1965，1969)。

4.褐藻 (Figs35-40) 

褐藻纏物門に属する藻で石灰化が見られるものは，

藻体の構造が最も単純な同型世代網に属するウミウチ
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Figs 30-33. Schematic diagrams of calci日cationprocesses in Liagora. Ch， chloroplast; Cr， ara-

gonite crystal; Cw， cell wall; ICS， intercellular space; Om， organic material. Fig. 30. Structure 

of the thallus of L. fa1'Inosa (SIIIROTO 1984). A and C， terminal segment; B， aged segment; a， 

tip of terminal segm巴nt;b， medullary tissue of aged segment; c， cortical tissue of aged segment 

A and B， C show a native and decalci日eds巴gment，respectively. Scale =1 mm. Fig. 31. Organic 

material around the young cells of the terminal s巴gment(A-a in Fig. 30). Fig. 32. Small crystals 

outside th巴 organicmaterial (A-a in Fig. 30). Fig. 33. Needl巴-shapedaragonite crystals filling the 

ICS of the mature cortical tissue of the terminal segment. Fig. 34. Scanning electron micrograph 

of needle-shaped aragonit巴 crystalsin the ICS of the mature cortical tissue of L. fa門 nosa. Note 

the network of organic matrix around the crystals. Scale = 1μm. 

ワ属(Padina)の幾つかの種に|浪られる (BORO¥¥iTZKA

1982b)。

石灰化開始部位 .著者の一人|判的ら (OKAZAKIet al 

1985)はオキナウチワ (Padinajaponica)についてそ

の石灰化過程を調べた。扇状の藻休 (Fig.35)は縁辺生

長するが，務体縁辺に位置する頂端細胞の表面で石灰

化が開始される。この部位は議体縁辺が巻き込んで形

成される特殊な半閉鎖空間(巻き込み空間)内に位置す

る(Fig.36)0 Fig.37はその巻き込み空間]てー頂端細胞

の壁表面の毛状繊維上で形成された微小な穎粒結晶を

示す。 この結晶は細胞壁一表面に対 してほぼ垂直に生長

して針状を呈する様になる (Figs38，39)。藻体の生長

に伴って，細胞Ji.tに付着 した結晶は藻体表面(腹商及び

背面)に現われ， 外部海水へ高出した状態となる。 この

E主体表面の結晶は生長して良く発達 した針状結晶(長

さ約 2μm，幅約 0.5μm)となる。 しかし藻イ本の ag巴

の進んだ基部付近では，結晶が溶解し再結晶したと恩

われる像も観察される(宮回ら1977)9 Fig目 40は2主体表
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Figs 35， 37-39. Schel11atic diagral11s of calcification process巴sin Padυ1αAp， apical c巴ll;Ch， 

chloroplast; Cr， aragonite crystal; Cw， c巴Ilwall; 15， inrolling space; N， nucleus. Fig. 35. Young 

habit of P. japonica. Scale =0.5 CI11. Fig. 36. Light l11icrograph of longitudinal section through 

the l11argin (A in Fig. 35) of a fan-shaped thallus of P. jatonica. No staining. Scale =100μ111. 

Region B and C show the parts studied her巴目 Fig. 37. Sl11all crystals on the pilose layer of th巴

cell wall of the apical cell. Fig. 38. Needle-shaped aragonite crystals on the outer surface of 

the young cell (B in Fig. 36). Not巴 th巴 crystalsoriented p巴rp巴ndicularlyto the c巴11surface. Fig. 

39. W巴ll-developed aragonite crystalsfilling the inrolling space (C in Fig. 36). Fig. 40. Scan-

ning electron l11icrograph of ne巴dle-shapedcrystals on the ventral (upper) surface near th巴 l11arglll

of the thallus of P. jatonica. Scale =10μ111. A cluster of the crystals corresponds to one cell 

located on th巴 outersurfac巴

面 (JJil面)に沈着した主I.tたがi品の走査型電顕像である。 CaC03結1171・有機基質・良く発述した針:伏のアラ

光合成とのl長l述 .巻き込み空間の石灰化が開始され レ石(長さ約 2μ111，幅約 0.5μ111)である。Mg併の

巡行する部[立に隣接する調IIJJ包 I-I:rには既に il~緑体が成熟 i効きによりアラレ石が形成されている可能性が強1¥，、。

しているので，光合成11寺に同空!日jの pHの上昇， CO，2一 巻き込み空I1\Jの，特に age の若い細胞の~表面iにイ'J ~j

のJl'fJ1J1lが充分にJPJ待される。 している毛状物質が CaC03 結晶核として作用してい

Ca輸送系・石灰化lJiJ始部位は外部潟水に比;1史的近 る係であるが，この物質の化学的性質は不明である。

いことから，緩t~な鋭、放で ]-]C03- は勿論， Ca2+も供 この様なも状物質は1iJk化しないウミウチワ (Padilla

給されると思われる。 ロrboγescellce) の巻き込み空間中の細胞には住~耳石され
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Fig. 41. Schematic cliagram of calci日cationprocesses 011 the internoclal cells of Chara braunii. 

Calci日catiol1 is initiatecl on the s巴concl internoclal c巴11 (ln2) from the tip， ancl the fourth internoclal 

cell (ln4) is 巴ncrust巴cl with bancls of CaCOj cleposits (Cr). Scale =1 cm. Fig， 42， Scanning 

electron micrograph of calcite crystals on the fourth internoclal cell (ln4 in Fig. 41) of C. braunii. 
Scale = 100μm， Fig. 43. Photograph of calci日ecl C. bralυ!日 Th巴 photograph was taken uncler 

polarizecl light. Scale =1 cm. Fig.44. Schematic presentatiol1 of the major ion fluxes associatecl 

with photosynthesis (BORO¥VITZKA 1982b). Note OH-effiux in alkaline region which causes CaC03 

cleposition. Fig， 45， Alkaline bancls (Ak) formation uncl巴rillumination by C. braunii embeclcl巴d

in 0.5% agarose g巴1. The gel was preparecl with an artificial culture meclium containing 0，2 mM  

NaHC03 ancl 0，1 mM  phenol recl (pH-inclicator) 
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ない (OKAZAKIet al. 1985)。褐藻の中でもウミウチ

ワ属の限られた種のみが石灰化すること，石灰化しな

いウミウチワにもオキナウチワと同様に特殊な巻き込

み空聞が存在すると同時に，光合成時には背腹両表面

が著しくアルカリ性を呈すること，Padina pavonica 

は腹面のみしか石灰化しないこと (OKAZAKIet al. 

1985)等を考え合わせると，前述の毛状物質の有無と

は別に，石灰化を臨書する何らかの機構を想定するこ

とが出来る oCaCOs結品生長の限害物質として，ポリ

フz ノール等が知られているが，褐穫には特にこの種

のフェノール類が多いことから，この様な成分の特に

少ない種のみが石灰化するとも考えられる (BORO-

WITZKA 1982b)。
5.車軸藻 (Figs41-45) 

唯一の淡水産石灰藻である。

石灰化開始部位:Fig. 41は室内で培養したシャジ

タモ (Charabraunii)の節間細胞の石灰化過程を模

式的に示したものである (OKAZAKIet al. 1985)。藻

体は先端生長するが，まず最初の微小な結品は第2節

間細胞の表面に出現する。第3節間細胞上ではこれら

が更に生長して方解石と恩われる多角形の結品となる。

Fig.42は第4節間部に沈着した結晶の走査型電顕像

である。第4節悶細胞上では石灰化は完了し，結晶は

バンド状に沈着する。バンドは普通 2-3個形成され

る。細胞壁そのものは石灰化しない。 Fig.43は石灰

化した藻体を偏光下で観察したもので，白く光ってい

る部分が CaCOs結晶の沈着バンドに相当する。この

様な石灰化はオオシャジクモ (Characorallina)や

フラスモ属 (Nitella)及びフラスモダマシ属 (Toly.

pella)のものにおいても知られており(今堀 1954，

SMITH 1968)，石灰化開始部位が外部メディウムに露

出している点、に特徴がある。またメディウム中に充分

な Ca2+が存在しないと石灰化は起きない点、も海産石

灰藻とは異なる。節閑細胞とは別に，生卵君告が石灰化

することも知られている (BOROWITZKA1982b)。こ

の場合，卵胞子が受精すると卵胞子の細胞壁とそれを

螺旋状に取り囲む栄養細胞の卵胞子に接する側の細胞

壁が著しく肥厚し，両細胞壁を構築する有機層が復雑

に変化して両壁が石灰化することが最近明らかにされ

た (LEITCH1985)。その際シャジクモ属では石灰化

した細胞壁の断面像がU字型をしており(u字型石灰

化)，シラタマモ属 (Lamprothamnium)ではY字型

を呈する (y字型石灰化)ので，生卵器の化石から属

の同定ができる。この様に生卵器の石灰化過程は前述

の節間細胞表面でのものより複雑である。

光合成との関連:生理学的研究からシャジグモ属や

フラスモ属の節問細胞表面には，アルカリ域(pH9.5-

10)と酸性峨 (pH5-6)が交互にパンド状に出現す

ることが知られている (SMITH1968， SPEAR et al. 

1969， LUCAS and SMITH 1973) 0 この両パンドは光合

成時にのみ形成されることから， 光合成時の HCOs-

の利用と干密接に関連することが明らかにされている

(LUCAS 1976，1979)。このアルカリパンド形成の仕組

みと CaCOs沈着機構との関連をオオシャジグモを

例にして模式的に示したのがFig.44である (BORO-

WITZKA 1982b)。この図は光合成の炭素源として

HCOa-を節間細胞の或る限られた部位から取り込み

CO2を固定し， 副産物として形成される OH-を別

の限られた部位から排出することを示している。そ

のため OH-の排出部位では HCOs-が更に解離して

COa2- になり， これが Ca2+と反応することを示し

ている。この図では HCOs-取り込み域が酸性パン

ドと一致させてあるが，実際には酸性バンド形成の

仕組みは良くわかっていない。著者の一人岡崎ら

(OKAZAKl et al. 1985)はシャジタモを寒天に包埋

するといった独特な方法で光合成時にアルカリバン

ドが形成されることを示した (Fig.45)。寒天中には

NaHCOs及び pH指示薬フ zノールレッド(変色域，

pH6.4-8.2)が添加してあり， アルカリバンドは赤色

域をつくり出す。 Fig.45が示す様に赤色域は軸及び

輪生枝の上に明瞭に観察される。このアルカリバンド

形成能は光合成阻害剤 DCMU及び炭酸脱水酵素の阻

害剤Diamoxによってほぼ完全に阻害される。 また

in vitroの実験でアルカリパンド内に CaCOs結晶が

形成されることを証明した。この様にこの仲間の節間

細胞上での石灰化は光合成と共役していることは間違

いない。光合成に共役した OH-排出現象は淡水産種

子植物のカナダモ (Elodeacanadensis)やヒルムシ

ロ (Potamogetonlucens)の薬でも知られており，

薬の裏側より HCOs-を吸収して表側に OH-を放出

する (PRINSet al. 1982， LUCAS 1983)。従ってメ

ディウム中の Ca2+濃度が高い場合にはこれらの業の

表側に簿く CaCOs結晶が沈着することが観察されて

いる (BOROWITZKA1982b)。生卵器細胞壁の石灰化

と光合成の関連については不明である。

Ca輸送系:節間細胞の石灰化開始部位は外部メデ

ィウムに直接露出しているので輸送系は問題にならな

い。生卵器壁の石灰化も拡散により供給されると思わ

れる。

CaCOs結晶・有機基質:節間細胞上の結晶塊(縦約
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120μm，横約 70pm)，生卵器細胞露中の結晶もすべ

て方解石である。後者の石灰化の場合には，細胞壁中

の多糖類が結晶核として作用する可能性は充分考えら

れるがその性質は不明である。また前者の節閑細胞表

面の石灰化の場合にも，壁表面の物質の関与の可能性

は否定できない。

結論

以上，ハプト藻，緑藻，紅藻，褐藻及び車軸藻に属

する代表的な石灰藻について，石灰化開始部位，石灰

化と光合成の関連.Ca輸送系， CaCOa結晶形と有機

基質との関連に焦点を当てて概説し，石灰化機構を考

察した。このうち，石灰化開始部位においてはどの海

産石灰藻にも共通した特徴が見られ，海水とは直接連

絡のない半閉鎖または閉鎖空間で石灰化が開始される

ことは特に注目に値する。この空間は或る種の石灰藻

では細胞外であるが藻体内であるといった特殊な細胞

間際であり，或る種では肥厚した細胞壁がこれに該当

する。この様な藻体の部位では，(l)Ca2+や COl-を

濃縮して CaCOaの飽和溶液をつくる，(2)CaCOaが析

出し易い母液をつくる，(3) CaCOa結晶の誘導や結品

形を決定するための有機基質の濃度を高める，等の石

灰化に必要な条件を一部満たすことが出来ると思われ

る。またいずれの多細胞石灰藻においても，石灰化は

藻体の最も ageの若い部位で既に開始され，ほぼその

近くで終了することについても指摘した。この事実は

石灰化機構を解明するための生理・生化学的研究を行

う場合には，藻体の ageの若い部分を実験に使う必

要があることを意味する。従来の研究中にはこの配慮

を欠いたものも多くあり，それらの論文の解析には注

意しなければならない。次に生理学的立場から見た場

合，藻の石灰化の最も特徴的なのは石灰化機構が光合

成と共役していると恩われる点である。海産・淡水産

を問わず，いずれの石灰藻においても，光合成に伴う

pHの上昇と COaZ-の形成が CaCOa沈着に大きく貢献

していることが判ってきた。石灰穏に限らずあらゆる

藻が.光合成時に pHの上昇と COa2-の増加を引き起

こすと恩われるが，前述の特殊な空間の存在が，石灰化

の一つの鍵を握るものと考えられる。特に滋水の緩衝

能は淡水に比べて大きいため，海産石灰穫では，半閉鎖

空間なくしては CaC03形成に必要な充分な C032- の

増加は期待出来ないであろう.これに関連して CaC03

を沈着する動物の場合，どの様な仕組みで石灰化部位

の C032-濃度が高められるか大変興味深いが，サン

ゴ骨格形成，貝殻形成等ではまだよく判っていない様

である。

CaC03形成のもう一つの生理学的側面，つまり石

灰化部位への Ca2+の供給の仕組みも，石灰化開始部

位の形態から推論できる。種々の石灰藻中，ハプト藻

の円石藻類のみが生体膜を通しての Ca輸送系が問題

になるが，他の石灰穫では海水からの拡散で充分に供

給され得ると考えられている。しかし円石藻の場合に

しても動物組織で知られている様ないわゆる rCa2七

ポンプ」は存在しない様である。

石灰化部位に存在する有機物質は CaCOa結晶の核

となり，結晶生長を助け，結晶形をも決定する可能性

が以前から指摘されてきた。その様な物質として，円

石藻の石灰化した殻(ココリス)から単離された酸性

多憶と，紅藻ザンゴモ科石灰藻の石灰化部位から単離

されたアルギン酸が Ca2+結合能をもつことから注目

されている。しかしココリス多糖に CaC03結品形成

における上記の様なl動きがあるか否かは明瞭ではない。

これらの有機物質とは別に，CaC03 結晶の同質多形

に及ぼす無機イオン，例えぽ Mg2+の影響も無視でき

ない。既に述べた様に Mg2+にはアラレ石を誘導する

性質があることは良く知られており，石灰化部位へ

Mg2+が Ca2+と共に入り込むとすれば， アラレ石が

形成され易いことになる。海水中には Mg2+(50mM)

は Ca2+(10mM)の5倍量存在するのでこの可能性は

強い。外部海水に比較的近い半閉鎖空間で石灰化が起

こる仲間，例えばサボテングサ属，カサノリ属(以上

緑藻)，ガラガラ属， コナハダ属(以上紅藻)，ウミウ

チワ属(褐藻)等の石灰藻はすべてアラレ石を沈着す

る。これに対して.細胞内(ハプト藻)または石灰化

開始部位は外部海水と近くても，強力な方解石誘導多

糠であるアルギン酸を石灰化部位にもつもの(紅藻ザ

ンゴモ科)には方解石が形成される。この事実はMg2+

の影響を強く示唆する。また，海水中には徴量のSr2+

(約 8300ppm)が含まれており，この元素は Ca2+と

同じような挙動をするため CaC03結品中にも混入す

ることが知られている。アラレ石に混入し得る Sr2+の

推定値と，上記緑務石灰藻のアラレ石に含有されてい

る Sr2+を比較するとほぼ同じであることから，これら

の藻では Sr併を生理的に選択していないことが明ら

かになった(KINSMAN1969). Mg2+に対して生理的選

択がl動かないとは言えないが.これらの藻の石灰化開

始部位の CaC03形成の母液は海水に近いとも考えら

れる.またアラレ石を誘導する性質のある有機物質が

まだ発見されていないことも興味深い。いずれにせよ，

CaCOa結晶の形成及びその同質多形に関する invitro 
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の物理・化学的研究が乏しいことが CaCOs沈着機構を

解明する上で大きな障害になっていることは否めない。

最後に藻における石灰化の意義とその様な性質を獲

得するに至った経緯について考察したい。石灰藻を酸

で処理して脱灰すると，いずれも軟弱な藻体が残る。

従って，石灰化の意義として，軟らかし、藻体をCaCOs

沈着によって固めて頑強なものにする支持機構を考え

ることが出来る。その際，細胞間際又は壁に含有され

る Ca2+ 結合能をもっウロン酸多糖， 例えばベタチ

ン様物質が細胞又は糸状の藻体を相互に接着させるこ

とである程度目的が果たせる。しかし或る種の藻は，

更に藻体を頑強にするためにウロン酸多糖と，藻の基

本的代謝の一つである光合成とをうまく利用して石灰

化能を獲得したのではなかろうか。しかしその反面，

石灰化することは組織や器官の分化には大きな障害で

あることは容易に推論できる。他方，石灰化しない

藻では前述のベクチン様物質の代りにセルロースに富

んだ強固でかつ弾力性に富んだ細胞壁が形成され，組

織・器官の分化も容易になったものと考えられる。ま

た藻がフェノール物質等を形成して，細胞間際や壁へ

分泌し始めることが石灰化を阻止する原因となったと

思われる。ポリフェノール類は CaCOs結晶形成を阻

害することが知られており，例えばフェノール物質の

含量の多い褐藻植物では，体の構造が単純な同型世代

綱に属するウミウチワ属の或る限られた種のみが石灰

化能を備えているに過ぎない。藻体の体制が進んだ，

異型世代綱，更に体制の分化の進んだホンダワラ等の

門胞子綱には石灰化するものは見られない。或る種の

フェノール類はりグニンを形成し，細胞壁をより強固

でかつ弾力性をも備えたものに変えることは周知のこ

とである。

この様に，細胞皇室及び細胞間隙の成分の変遷と石灰

化とは密接な関係にあるのではなし、かと思われ，今後

に残された興味ある課題である。

稿を終わるに当たり本稿を校問いただいた東京教育

大学名誉教授西沢一俊博士及び英文を校問いただい

たオーストラリアの Murdoch大学の BOROWITZKA

博土に厚くお礼申L上げる。また図及び原稿の作製に

御協力いただいた東京学芸大学生物学教室附崎研究室

の瀬戸口浩彰，鹿嶋京子両氏にもお礼申しとげる。
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